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摘要 : AA HARAR H ORAP RO ARA CAL) ,是 农业 和 医学 等 领域 具有 重要 经 济 意义 和 研究 价值 
的 类 群 , 目 前 已 鉴定 和 描述 的 物种 超过 10 000 个 。 趾 总 目 昆虫 线 粒 体 基 因 组 的 变异 性 在 昆虫 各 类 群 中 最 为 剧烈 ， 
这 些 变异 包括 基因 组 的 结构 基因 排序 、 基 因 含量 和 链 上 分 布 等 诸多 方面 。 本 文 全 面 分 析 和 总 结 了 路 总 目 昆虫 裂 
化 线粒体 基因 组 的 进化 属性 ,并 结合 两 侧 对 称 动物 线粒体 基因 组 的 裂化 特征 重 构 了 线粒体 基因 组 环 裂化 的 过 程 。 
引入 “线粒体 基因 组 核 型 ”的 概念 来 描述 动物 线粒体 基因 组 丰富 的 变异 程度 。 动 物 线粒体 的 染色 体 有 减 小 的 趋势 ， 
而 线粒体 基因 组 的 裂化 正 是 体现 这 种 趋势 的 一 种 重要 策略 。 同 时 ,总 结 和 探讨 了 目前 具有 和 争议 的 哮 总 目 主要 类 群 
间 的 系统 发 育 关 系 。 本 综述 为 嘴 总 目 昆虫 线粒体 基因 组 学 、 嘴 总 目 系 统 发 生 关系 以 及 两 侧 对 称 动 物 线粒体 基因 组 
进化 模式 的 研究 提供 一 个 新 的 视角 。 
关键 词 : WHA; MA; Bas 线粒体 基因 组 ; 基因 重 排 ; 裂化 基因 组 ; 系统 发 育 
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Abstract: The superorder Psocodea has over 10 000 described species in two orders; Psocoptera 
( barklice and booklice) and Phthiraptera (chewing lice and sucking lice). Many psocodean insects are 
important stored-product pests, and some are important vectors for human and animal diseases. Recent 
studies indicate that psocodean insects have the most dramatic variation of mitochondrial ( mt) genomes 
observed in insects, including genome architecture, gene order, gene content and gene strand 
asymmetry. In this review, we summarized the evolutionary features of the multipartite mt genomes 
observed in species of the Psocodea and introduced a new concept “mitochondrial genome karyotypes” to 
describe the complexity of animal mt genome. Furthermore, in combination with fragmented mt genomes 
of other bilateral animals, we proposed the mechanism to explain how multipartite circular mt genomes are 
generated. We propose that the selection pressure for compact mt genomes in bilateral animals favors 
small mt chromosomes when small mt chromosomes co-exist with the typical large mt chromosomes. Thus, 
small mt chromosomes may have selective advantages over large ones in bilateral animals. Fragmentation 
of mt genome is likely an important strategy to streamline mt genome. Meanwhile, we also investigated 
the current controversial views on the phylogenetic relationships among major lineages of the Psocodea. 
This review will provide new insights into the evolutionary pattern of mt genome of psocodean insects and 
other bilateral animals, as well as the phylogeny of Psocodea. 

Key words: Psocoptera; Phthiraptera; booklice; mitochondrial genome; gene rearrangement; 


multipartite genome; phylogeny 
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线粒体 (mitochondria) 是 真 核 生 物 的 一 种 半 自 
主 胞 质 细胞 器 ,具有 独立 的 DNA 和 转录 复制 系统 。 
线粒体 与 生物 的 信号 转 导 、 细 胞 分 化 以 及 细胞 的 生 
长 代谢、 衰老 和 死亡 密切 相关 (Park and Larsson, 
2011; Galluzzi et al., 2012), AS DNA( mtDNA) 
的 研究 有 利于 对 生物 起 源 和 进化 的 理解 , 且 mtDNA 
的 相关 分 析 方 法 是 分 类 及 系统 进化 、 群 体 遗 传 学 和 
人 类 学 等 领域 中 重要 且 高 效 的 研究 工具 ( Behura， 
2006; 孙 锋 等 , 2010) 。 因 此 ,mtDNA 及 其 功能 的 研 
究 是 目前 的 热点 领域 。 两 侧 对 称 动 物 (bilateral 
animals) 典型 的 线粒体 基因 组 ( mitochondrial 
genome) 为 一 双 链 闭合 环 状 DNA 分 子 ,大 小 约 在 
13 ~20 kb 之 间 , 包 含 2 个 rRNA 基因 ,22 个 tRNA 
基因 ,13 个 蛋白 质 编 码 基 因 (cog ，coxl ，cox2 cox3, 
atp6, atp8, nadl, nad2, nad3, nad4, nad4L, nad5 
和 nad6 ) 以 及 非 编码 的 D-loop 控制 区 (昆虫 中 也 称 
作 AT- 富 集 区 ) (Zhang and Hewitt, 1997; Boore, 
1999) 。 然 而 , 随 着 测序 获得 越 来 越 多 的 动物 线 粒 
体 基因 组 ,一 些 与 典型 动物 线粒体 基因 组 存在 差异 
的 例子 也 逐渐 增多 。 目 前 , 嘴 总 目 (Psocodea) 昆虫 
线粒体 基因 组 的 变异 性 表现 得 尤为 突出 ,如 线粒体 
基因 排序 以 及 线粒体 基因 组 结构 发 生变 异 等 。 

UA A OH GL WA oU) H (Psocoptera) #1 x H 
(Phthiraptera) ,. MiM H Eb TR JF ARRAS TE AK MIRI D 
学 等 领域 具有 重要 的 经 济 意 义 和 研 究 价 值 。 由 于 趴 
虫 目 中 的 书 乔 科 (Liposcelididae ) 在 中 总 目的 分 类 中 
占有 特殊 地 位 , 使 得 心目 是 否 为 单 系 群 
(monophyletic group ) 备 受 争议 (Yoshizawa and 
Lienhard, 2010) 。 目 前 ,国内 围绕 昆虫 裂化 线粒体 
基因 组 开展 的 相关 研究 尚 处 于 初期 的 描述 阶段 , 相 
关 的 报道 如 本 课题 组 发 现 的 嗜 卷 书 恒 Liposcelis 
bostrychophila 线粒体 基因 组 裂化 现象 (Wei et al., 
2012 )。 裂 化 线粒体 基因 组 (fragmented 
mitochondrial genomes ) 是 指 线粒体 基因 组 典型 的 单 
一 双 链 环 状 DNA 分 子 发 生 了 断裂 ,从 而 形成 两 个 
( 双 裂 化, bipartite) 或 两 个 以 上 (多 裂化 ， 
multipartite ) 的 双 链 环 状 或 线性 DNA 分 子 的 现象 。 
本 文 综述 了 嘴 总 目 昆 虫 线粒体 基因 组 的 研究 现状 ， 
过 对 路 总 目 昆 虫 和 其 他 两 侧 对 称 动 物 裂化 线粒体 
基因 组 的 特征 进行 比较 分 析 , 前 述 了 裂化 线粒体 基 
因 组 的 进化 属性 ,总 结 了 动物 裂化 线粒体 基因 组 的 
特点 及 规律 ,并 由 此 提出 了 线粒体 基因 组 核 型 
(mitochondrial genome karyotypes) 的 概念 。 同 时 , 构 
建 了 线粒体 基因 组 环 和 裂化 的 过 程 。 此 外 ,探讨 了 目 
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1.1 昆虫 线粒体 基因 组 的 测序 情况 

截止 到 2013 年 9 月 10 A NCBI 数据 库 中 已 登 
录 了 456 种 昆虫 的 线粒体 基因 组 全 序列 (http:// 
www. nebi. nlm. nih. gov) (图 1) ,而 实际 完成 测序 的 
昆虫 种 类 要 远大 于 这 个 数值 。 在 昆虫 纲 中 ,已 完成 
线粒体 基因 组 测序 的 昆虫 种 类 集中 在 鳞 翅 目 、 双 翅 
目 . 半 翅 目 和 直 翅 目 , 占 总 数 的 67.98% (图 1)。 目 
前 ,共有 11 种 中 总 目 昆虫 的 线粒体 基因 组 完成 了 全 
序列 的 测定 。 除 嘴 总 目 昆虫 线粒体 基因 组 发 生 裂化 
外 ,其 他 各 目 昆 虫 线粒体 基因 组 的 结构 十 分 保守 I 
为 单一 闭合 环 状 DNA 分 子 , 包 含 37 个 基因 ,大 小 在 
14 ~20 kb 之 间 。 统 计 发 现 ,线粒体 基因 组 最 小 的 为 
鞘翅 目的 水 生 甲 虫 Aspidytes niobe ,大 小 为 14 257 bp 
( GenBank 登录 号 :NC_012139 ) ;线粒体 基因 组 最 大 
的 为 革 翅 目的 瘤 蛛 Challia fletcheri , 大 小 为 20 456 
bp( GenBank 登录 号 :NC_018538 ) 。 昆 虫 线粒体 基 
因 组 的 大 小 差异 主要 是 由 于 线粒体 DNA 的 部 分 区 
域 发 生 了 重复 (如 控制 区 内 重复 元 件 次 数 的 变化 ) 
或 删除 事件 以 及 间隔 区 大 小 和 数量 的 变异 性 等 因素 
的 影响 导致 产生 , 而 非 基 因 含量 的 变化 (Nosek and 
Tomáška, 2003) 。 
1.2 Wig A E Rki h A E At E gii 2, 

迄今 为 止 ,昆虫 线粒体 基因 组 最 为 剧烈 的 变异 
集中 出 现在 哺 总 目 中 。 目 前 ,分 别 有 7 种 乱 目 和 4 
种 咕 虫 目 昆 虫 完 成 了 线粒体 基因 组 全 序列 的 测定 
(图 1 和 表 1)。 此 外 ,还 有 9 种 嘴 总 目 昆 虫 部 分 或 
接近 全 长 的 线粒体 基因 组 完成 了 测序 ( 表 1) 。 与 其 
他 目 昆 虫 相 比 ,中 总 目 昆 虫 线粒体 基因 组 在 结构 大 
小 基因 含量 等 方面 均 表现 出 丰富 的 变异 性 ,而 且 线 
粒 体 基因 组 裂化 的 现象 仅 发 生 在 哨 总 目 昆 虫 中 (和 裂 
化 成 2~20 个 线粒体 基因 组 微 环 ) 。 但 是 ,并 非 所 
有 员 虫 目 和 翅 目 的 昆虫 线粒体 基因 组 都 发 生 了 有 裂化 
34, "ER Hs EHP, GBA L. bostrychophila £X 
TURAE D 28 Az E Y SURE (FE SE C PR S C] e 
7 ~9 kb ZH], A 16 ~ 22 个 线粒体 基因 ) (图 2: 
B) ( Wei et al., 2012) ,而 同属 的 无 色 书 乱 L. decolor 
却 拥 有 动物 典型 的 线粒体 基因 组 (Chen et al., 
2014), JE, mi H P AY SZ RU barklice ) 固守 动物 
典型 的 线粒体 基因 组 结构 (Shao et al., 2003; Li et 
al., 2013) , TESILH F , 吸 乱 线 粒 体 基因 组 发 生 了 较 























































































































魏 丹 丹 等 : 路 总 目 昆 虫 的 线粒体 基因 组 多 样 性 及 系统 发 育 研究 进 导 














485 

















BRA Insecta (456) 


图 1 
Fig. 1 














KAA Mecoptera (3) 
WNAE Diptera (83) 
#88 Trichoptera (1) 
#86 Lepidoptera (94) 


昆虫 线粒体 全 基因 组 测序 情况 统计 图 


Statistics of complete mitochondrial genomes in insects 
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IHE Hymenoptera (20) 


$E Strepsiptera (3) 
鞘翅 目 Coleoptera (34) 
SHB Neuroptera (9) 
£A Raphidioptera (1) 
r®E Megaloptera (4) 
kA Psocoptera (4) 
SA Phthiraptera (7) 
#388 Thysanoptera (3) 
3B Hemiptera (69) 


革 起 目 Dermaptera (1) 





Rial Dictyoptera (25) 

(68 Mantophasmatodea (1) 
AWA Orthoptera (64) 
‘TRB Phasmatodea (10) 
#88 Plecoptera (1) 

#48 Ephemeroptera (5) 
$$ Odonata (4) 

KA Zygentoma (2) O 
A8 Archaeognatha (8) 




















灰色 大 环 表示 动物 典型 的 线粒体 基因 组 ,黑色 小 环 表示 裂化 的 线粒体 基因 组 微 环 ;括号 中 的 数字 表示 全 线粒体 基因 组 测序 的 物种 数 ;系统 发 育 
树 根据 Tree of Life Web Project ( http://tolweb. org/tree/) 进行 绘制 。The grey big circles denote the typical single mitochondrial chromosome of 


animals; the black small circles indicate the fragmented mitochondrial chromosomes of Psocodea; numbers in brackets indicate the number of species for 


which entire genome sequences are known; phylogeny is constructed based on the Tree of Life Web Project ( http ;//tolweb. org/tree/ ) . 


为 剧烈 的 多 裂化 现象 ,如 和 人体 寄 生 恒 Pediculus 
humanus 的 线粒体 基因 组 由 一 个 典型 的 环 状 染 色 体 
分 裂 成 20 个 或 14 个 微 环 染 色 体 (每 个 染色 体 的 大 
小 在 3 ~4 kb 之 间 , 包 含 1 ~5 个 线粒体 基因 ) (图 
2: E) (Shao et al., 2009; Shao et al., 2012). 。 而 动 
Py 93 E RU, WG Haematopinus spp. 相 比 于 人 体 寄 
AE si, AG Ha AS EDS 28 RUE RIS TE HE ERR (BES 
染色 体 的 大 小 在 3 ~4 kb 之 间 , 包 含 2 ~8 个 线粒体 
基因 ) (Jiang et al., 2013) 。 最 近 , 有 学 者 发 现 部 分 
羽 融 线粒体 基因 组 也 发 生 了 不 同 程度 的 裂化 现象 ， 
并 随 之 提出 线粒体 基因 组 裂化 在 融 目 昆虫 中 是 一 种 
普遍 现象 的 观点 (Cameron et al., 2011) 。 如 一 种 
属 羽 恒 的 线粒体 基因 组 同时 拥有 动物 典型 
的 线粒体 基因 组 和 删除 了 部 分 区 域 的 线粒体 基因 组 





Coloceras 





(图 2: A); 此 外 ,在 Philopterus 属 和 Quadraceps 属 的 
羽 虱 中 ,还 发 现 了 缺乏 非 编码 区 (缺少 控制 区 ) 的 线 
粒 体 基因 组 微 环 ,这 些微 环 只 含有 功能 基因 ; 而 在 毛 
38, Damalinia meyeri 中 ,裂化 的 微 环 既 具 有 控制 区 也 
包含 线粒体 功能 基因 , 这 与 体 息 极为 类 似 (Cameron 
et al., 2011) , 

碱 基 组 成 偏向 性 在 DNA 中 是 一 种 普遍 现象 , 非 
链 特 异性 的 碱 基 组 成 偏 癌 性 通常 用 基因 组 的 4 种 碱 
基 的 百分比 ,如 AT 含量 或 GC 含量 来 表示 。 昆 虫 线 
粒 体 基 因 组 的 AT 含量 很 高 ,多 在 70% 以 上 , 如 膜 翅 
目 昆虫 线 粒 体 基 因 组 中 AT 含量 可 高 达 80% 以 上 
(Wei et al., 2010) 。 在 表 1 中 ,我 们 统计 了 哮 总 目 昆 
虫 线粒体 基因 组 的 AT 含量 , 发现 裂化 线粒体 基因 组 
的 AT 含量 (60.7% ~70.4% ) 往 往 低 于 未 裂化 线 粒 
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表 1 REED d EIS. 
Table 1 Information for sequenced mitochondrial genomes from the psocodean insects 
目 及 亚 目 科 物种 名 GenBank 登录 号 大 小 (kb) AT 含量 (% ) 染色 体 数 
Order/ suborder Family Species GenBank accession no. Total size AT content Chromosome number 

Psocoptera/Trogiomorpha ^ Liposcelidae Liposcelis bostrychophila JN645275 , JN645276 16.5 68.6 2 
Liposcelis decolor JX870621 14.4 75.2 1 

Lepidopsocidae Lepidopsocid sp. AF335994 16.9 79.0 1 

Psocoptera/ Psocomorpha Psocidae Psococerastis albimaculata JQ910989 15.6 75.0 1 
Longivalvus hyalospilus * JQ910986 14.4 76.1 1 

Phthiraptera/Ischnocera Philopteridae Bothriometopus macrocnemis NC. 009983 15.6 70.8 1 
Campanulotes bidentatus compar NC. 007884 14.8 70.1 1 

Ibidoecus bisignatus JN122005 14.9 76.0 1 

Coloceras sp. JN122000, JN122001 22.5 70.4 2 

Phthiraptera/ Amblycera Boopidae Heterodoxus macropus AF270939 14.7 79.3 1 
Phthiraptera/ Anoplura Pediculidae Pediculus humanus FJA99473 - FJ499490 =54 69.3 20 
Pediculus capitis JX080388 — JX080407 一 44 69.7 20 

EU219987 - EU21 

Pthiridae Pthirus pubis * HM2 ne 95 — on 2 Vidi 一 24 60.7 14 

Haematopinidae Haematopinus suis KC814602 - KC814610 =31 68.2 9 

Haematopinus apri KC814611 — KC814619 一 31 68.4 9 




















“线粒体 基因 组 测序 不 完整 Partial mitochondrial genomes. 其 他 测序 了 小 部 分 线粒体 基因 组 的 羽 乱 和 吸 乱 如 下 Some other chewing and sucking 


lice species with partial mitochondrial genome sequenced; Anaticola crassicornis ( NC _015998 ) ; Philopterus sp. 


(JN121998) ; Coloceras sp. SLC-2005 ( DQ007340) ; Damalinia meyeri ( JN122002 — JN122004) . 
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图 2 部 分 两 侧 对 称 动 4 Tm 因 组 


Fig.2 Multipartite mitochondrial genomes in some of bilateral animals 


( JN122006 ) ; Quadraceps sp. 














A: Coloceras 属 羽 乱 的 线粒体 基因 组 Mitochondrial (mt) genome of chewing louse Coloceras sp. (Cameron et al., 2011) ; B; 嗜 卷 书 乔 线粒体 基因 组 
mt genome of Liposcelis bostrychophila ( Wei et al., 2012) ; C: 裙 皱 辟 尾 轮 虫 线粒体 基因 组 mt genome of Brachionus plicatilis (Suga et al., 2008) ; D: 


























马 铃 蔓 白 色 胞 经 线虫 线粒体 基因 组 Mosaics mt genome of Globodera pallid (Gibson et al., 2007) ; E: 体 乔 高度 裂化 的 线粒体 卉 








human body louse, Pediculus humanus (Shao et al., 2009). 




















因 组 mt genome of 
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体 基 因 组 (70. 1% ~79.0% ) 。 其 中 , JJA Coloceras 
sp. 的 线粒体 基因 组 虽然 含有 较 小 的 线粒体 基因 组 
环 ,但 同时 拥有 动物 典型 完整 的 线粒体 基因 组 环 ， 
其 AT 含量 为 70.4% 。 因 此 ,可 以 初步 判定 ,在 路 
总 目 昆虫 中 ,发 生 裂化 的 线粒体 基因 组 (典型 较 大 
的 线粒体 基因 组 被 线粒体 基因 组 微 环 蔡 代 ) 的 AT 
含量 要 低 于 未 发 生 裂 化 的 线粒体 基因 组 的 AT 
含量 。 
1.3 路 总 目 昆 虫 线粒体 基因 组 大 小 及 基因 含量 
目前 ,普遍 认为 两 侧 对 称 动物 线粒体 基因 组 有 
减 小 的 趋势 ,包括 基因 数量 、 大 小 以 及 基因 组 结构 等 
方面 都 有 这 种 趋势 ( Lang et al., 1999) ,如 部 分 祖先 
线粒体 基因 被 转移 至 核 基因 组 中 或 被 丢失 ( Lavrov， 
2007) ;基因 内 含 子 和 间隔 区 逐渐 消失 ,tRNA 基因 
丢失 或 极度 退化 或 邻近 基因 发 生 重 车 等 ( Helfenbein 
et al., 2004; Domes et al., 2008; Yuan et al., 
2010)。 然 而 ,动物 典型 线粒体 的 染色 体 似 乎 已 经 
达到 了 压缩 的 极限 (蛋白 质 编码 基因 和 rRNA 基因 
很 少 有 丢失 的 报道 ) 。 从 员 总 目 昆 虫 或 其 他 两 侧 对 
称 动物 裂化 的 线粒体 基因 组 中 可 以 看 出 , 当 不 同 大 
小 的 线粒体 的 染色 体 同时 存在 时 ,相对 于 典型 较 大 
的 线粒体 的 染色 体 ,选择 压力 将 倾向 于 选择 较 小 的 
线粒体 的 染色 体 。 因 此 ,线粒体 基因 组 的 裂化 很 可 
能 是 线粒体 的 染色 体 继 续 变 小 的 一 种 策略 。 此 外 ， 
在 嘴 总 目 昆虫 中 ,无 色 书 乱 的 线粒体 基因 组 最 小 ,大 
小 为 14 405 bp。 然 而 , 嘴 总 目 昆 虫 发 生 裂化 的 线 粒 
体 基因 组 的 大 小 均 在 22 kb 以 上 ,要 远大 于 其 他 未 



































有 3 个 tRNA 基因 (trn4, trnE 和 trnM) 重 复出 现 ; 同 
时 , 共 出 现 了 4 个 蛋白 质 假 基因 (2 个 P-nadS 1 个 
P-cox3 以 及 1 个 P-nad4) (Wei et al., 2012) 。 在 袋 
bl Heterodoxus macropus 的 线粒体 基因 组 中 , > 40 
bp 的 非 编 码 区 共 2 处 (分 别 为 73 和 47 bp) (Shao et 
al., 2001a) ; TE RÉ ml, Campanulotes bidentatus compar 
的 线粒体 基因 组 中 , > 40 bp (56 ~ 66 bp) 的 非 编码 
区 共 3 Ah ( Covacin et al., 2006); fk mj m5 m 
Bothriometopus macrocnemis 的 线粒体 基因 组 中 , > 40 
bp(48 ~ 84 bp) 的 非 编码 区 共有 8 处 ,并 缺失 1 个 
tRNA 基因 (trn4) ,但 trnW 和 trnV 分 别 重 复 了 3 次 
和 2 次 ;同时 ,出 现 了 2 个 tRNA 假 基因 (Cameron et 
al., 2007b)。 男 外 ,值得 一 提 的 是 ,tRNA 的 退化 现 
象 在 书 虱 和 吸 哉 中 均 有 体现 , 如 嗜 卷 书 融 20 个 
tRNA 基因 ,只 有 16 个 具有 后 生动 物 典 型 的 三 叶 草 
结构 ,有 4 个 tRNA 基因 缺少 T- 辟 或 D- 辟 ;3 种 人 体 
FÆRI trnQ 基因 均 缺 少 D- 臂 。 
1.4 了 吵 总 目 昆 虫 线粒体 染色 体 间 的 重组 

相 比 于 核 基因 组 DNA ,线粒体 DNA 具有 突变 
速率 快 、. 呈 母系 遗传 .不 存在 重组 的 特点 。 长 期 以 
来 ,人 们 普遍 认为 动物 线粒体 基因 组 不 存在 重组 现 
象 。 然 而 ,目前 已 在 人 类 、 扑 行动 物 、 鱼 类 线虫 以 及 
节肢 动物 中 发 现 了 线粒体 基因 组 发 生 重组 的 直接 或 
间接 证 据 ( Barr et al., 2005; White et al., 2008)。 无 
疑 , 裂 化 的 动物 线粒体 基因 组 为 线粒体 DNA 重组 提 
供 了 直接 的 证 据 。 在 线粒体 基因 组 高 度 裂 化 的 人 类 
体 虱 中 ,发 现 了 一 些 “ 模 糊 线粒体 基因 组 微 环 ” 的 存 


























发 生 裂 化 的 线粒体 基因 组 ( 表 1) 。 人 类 体 乱 的 线 粒 
体 基 因 组 最 大 ,长 约 54 kb。 可 见 ,线粒体 基因 组 的 
大 小 与 其 裂化 后 的 数目 以 及 非 编 码 区 的 长 度 或 个 数 
密切 相关 , 即 非 编 码 区 的 长 度 或 个 数 是 决定 员 总 目 
昆虫 线粒体 基因 组 大 小 的 直接 因素 。 综 上 所 述 , 笔 
者 推 疡 嘴 总 目 昆 虫 以 及 其 他 两 侧 对 称 动物 线粒体 的 
染色 体 均 有 逐渐 减 小 的 趋势 ,但 整个 线粒体 基因 组 
的 大 小 (DNA 含量 ) 却 在 增加 。 

昆虫 线粒体 基因 组 和 两 侧 对 称 动物 的 一 致 , 包 
含 37 个 基因 一段 较 长 的 非 编 码 区 (含有 线粒体 基 
因 转录 和 复制 的 起 始 位 点 ) 以 及 基因 之 间 的 间隔 
Ko [EFEM is H Eb n rp A mI XUL HS AE DL ZH HB 3 P 
多 个 较 长 的 非 编 码 区 ,有 的 发 生 了 tRNA 基因 的 丢 
失 或 重复 ,有 的 甚至 含有 假 基因 。 在 哮 卷 书 乱 中 ,两 
个 线粒体 基因 组 环 mt chromosome I 和 mt 
chromosome II. 上 共有 11 处 >40 bp(52 ~485 bp) 的 
非 编 码 区 ,丢失 了 2 个 tRNA 基因 (trH 和 trnN), 且 

















在 ,证 实 了 线粒体 基因 组 之 间 存 在 同 源 性 与 非 同 源 
性 重组 (Shao and Barker, 2011) 。 在 人 类 寄生 乱 中 ， 
还 发 现 了 不 同 线粒体 基因 组 微 环 上 基因 之 间 的 重组 
现象 , 某 些 基因 之 间 存 在 很 长 的 相同 序列 ,这 在 其 他 
已 知 的 动物 线粒体 基因 组 中 是 没有 的 (Shao et al., 
2012), 。 例 如 ,mads 和 nad4 拥有 127 bp 的 共有 序 
列 ,nad5 和 rrnL 之 间 存 在 99 bp 的 共有 序列 。 此 
外 ,裂化 后 线粒体 基因 组 出 现 的 假 基因 ,可 能 是 不 同 
线粒体 基因 组 环 之 间 发 生 重组 并 经 历 删 除 事 件 后 的 
残迹 ,这 在 嗜 卷 书 异 及 镶嵌 型 的 胞 圳 线虫 的 线粒体 
基因 组 中 得 到 印证 (图 2: D) (Gibson et al., 2007; 
Wei et al., 2012) , 
1.5 路 总 目 昆 虫 线粒体 基因 排序 及 链 上 分 布 
尽管 线粒体 基因 组 的 进化 速率 较 快 ,但 是 37 个 
基因 的 排列 顺序 却 非常 保守 ,其 排序 适合 用 于 较 高 
阶 元 的 生物 系统 发 育 关 系 的 研究 ( Boore and Brown, 
1998; Shao and Barker, 2007)。 从 现 有 数据 来 看 ， 
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昆虫 线粒体 基因 重 排 现 象 在 路 总 目 、 膜 翅 目 以 及 缕 
WHP HEZ (Shao et al., 2001b; Dowton et al., 
2003; Shao and Barker, 2003; Wei et al., 2012) , £X 
粒 体 基因 重 排 主 要 包括 以 下 4 个 方面 (Dowton 
et al., 2002) :1) 小 片段 重 排 , 即 tRNA 基因 重 排 ;2) 
大 片段 重 排 , 即 蛋 白质 编码 基因 或 rRNA 基因 的 重 
排 ;3) 基 因 在 链 上 的 分 布 , 即 是 否 位 于 同一 链 上 ( 转 
录 方 向 是 否 一 致 ) ;4) 重 排 基 因 模 块 的 位 置 , 即 重 排 
基因 之 间 的 距离 远近 。 根 据 基因 重 排 的 位 置 进一步 
可 以 分 为 (Dowton et al., 2003) : 移 位 (translocation ) , 
即 基因 跨越 蛋白 质 或 rRNA 基因 转移 到 另外 一 个 位 
置 ,基因 的 转录 方向 不 变 ;倒置 或 原 位 倒置 (local 
inversion) , 即 基因 的 相对 位 置 不 变 ,但 是 转录 方向 
发 生 改变 ;基因 洗 牌 (shufftling) , 即 一 个 区 域 的 基因 
发 生 顺 序 错 乱 的 重 排 ; 异 位 倒置 (remote inversion) , 
即 基因 的 方向 和 相对 位 置 都 发 生 改 变 。 

在 哮 总 目 昆 忠 中 ,皮蛋 线粒体 基因 重 排 程度 较 
轻 , 其 保留 了 祖先 昆虫 绝 大 部 分 的 模式 基因 排序 , 且 
发 生 的 多 为 小 片段 重 排 (tRNA AHEHE). MEA 
的 基因 重 排 现象 非常 严重 ,变异 程度 大 而 复杂 。 除 
atp8-atp6 ( a 模块 ) 外 ,其 与 祖先 昆虫 以 及 与 皮 避 之 
间 均 不 具有 相同 的 基因 排序 。 其 至 在 同属 的 2 种 书 
SU RI ,也 几乎 没有 相同 的 基因 排序 (a 模块 除外 ) 
(图 3)。 由 此 推测 , 书 避 与 皮 恒 分 化 之 后 ,其 线 粒 
体 基因 的 基因 洗 牌 效应 明显 ,发 生 了 复杂 的 基因 
重 排 事件 ,造成 属 内 不 同 书 虱 种 的 线粒体 基因 排 
序 也 大 相 径 庭 。 昆 虫 属 内 不 同 种 类 的 线粒体 基因 
排序 往往 是 较为 保守 的 ,这 种 现象 即使 在 剧烈 裂 
化 的 人 类 体 乔 及 猪 乱 线粒体 基因 组 中 都 是 适用 
的 。 然 而 , 嗜 卷 书 恒 和 无 色 书 虱 线 粒 体 基因 排序 
差异 非常 大 (图 3), 这 在 节肢 动物 中 尚 属 首 次 发 
现 (Chen et al., 2014)。 男 外 ,值得 一 提 是 ,a 模块 
似乎 在 所 有 的 哮 总 目 昆 虫 中 存在 ( 岛 二 Jbidoecus 
bisignatus 除外 ) ,这 个 基因 排序 应 该 源 于 祖先 昆虫 
并 得 到 了 保留 。 

在 寄生 虱 中 , 猪 乱 和 叫 鸭 乔 各 有 4 个 基因 模块 
与 祖先 昆虫 模式 排序 同 源 ,它们 的 线粒体 基因 重 排 
程度 相对 较 轻 (Cameron et al., 2007b; Jiang et al., 
2013)( 图 3)。 此 外 ,祖先 昆虫 模式 排序 m(nad4L- 
na 只 ) 仅 在 袋鼠 乔 中 得 到 保留 。 基 因 排 序 h CY- 
cox2 ) JJ Zi 23 AE HLL AOE H (Anoplura) 、 丝 角 亚 目 
(Ischnocera ) , fi ffi WV. H ( Amblycera) X & HW A 
( Rhyncophthirina ) ] 所 共有 , 却 未 出 现在 昆虫 模式 排 
序 中 ,推断 其 是 寄生 恒 与 祖先 昆虫 分 化 后 相对 独立 




























































































地 进化 而 来 (Shao et al., 2012)。 基 因 排 序 i(nadl- 
Q) 仪 出 现在 避 亚 目 和 丝 角 亚 目 的 部 分 寄生 二 中 , 侧 
面 支 持 2 个 亚 目 在 虱 目 中 相 比 于 其 他 亚 目 具有 更 近 
的 亲缘 关系 。 在 避 亚 目 中 ,j,k,l s 是 特有 的 基因 
排序 ,这 从 侧面 支持 乱 亚 目 为 单 系 群 (monophyletic 
group)。 值 得 一 提 的 是 ,寄生 恒 与 书 融 相 比 ,无 共有 
的 基因 排序 ,暗示 寄生 乱 和 书 乔 线 粒 体 基因 重 排 是 
相对 独立 的 进化 事件 。 

对 于 大 多 数 后 生动 物 而 言 ,线粒体 基因 在 两 条 
链 上 的 分 布 具 有 非 对 称 特性 (gene strand 
asymmetry, GSA) ( Gissi et al., 2008) 。 在 昆虫 中 ,多 
数 基 因 在 一 条 链 上 编码 ,该 链 被 称 为 ] 链 (majority 
strand) , 另 一 条 称 为 N 链 ( minority strand), J 链 和 
N 链 的 界定 主要 是 由 编码 基因 的 数目 所 决定 的 。 如 
果 用 2 条 链 上 线粒体 基因 数目 差 值 的 绝对 值 除 以 基 
因 总 数 , 便 可 得 到 GSA 值 。 显 而 易 见 ,大 多 数 动物 
的 GSA 的 值 介 于 0 ~1 Zia, EAA H Be HP, Hi 
现 了 GSA 值 为 1 的 极端 情况 , 即 基因 分 布 在 一 条 链 
上 上 。 如 叫 鸭 慑 ,其 所 有 线粒体 基因 的 转录 方向 是 一 
致 的 , 即 所 有 基因 均 在 同一 条 链 上 (Cameron et al., 
2007b), EAS HC. bidentatus FUS YJ H Coloceras 
sp. F, BR trnQ 单独 在 一 条 链 上 外 ,其 余 基 因 均 分 布 
在 另 一 条 链 上 ( Covacin et al., 2006; Cameron et al., 
2011) 。 在 到 亚 目的 裂化 线粒体 基因 组 中 , 相对 于 
非 编 码 区 而 言 , 几 乎 所 有 的 基因 都 具有 相同 的 转录 
方向 (GSA 值 接近 于 1) (Jiang et al., 2013), {AE 
路 虫 目 中 ,目前 已 知 的 线粒体 基因 组 的 基因 都 分 布 
于 两 条 链 中 。 事 实 上 ,大约 有 10% 的 动物 线粒体 基 
因 分 布 的 GSA 值 为 1 或 接近 1 ,可见 基 因 分 布 在 同 
一 条 链 上 的 现象 是 较为 稀有 的 ,但 也 不 局 限于 某 一 
类 动物 中 (Gissi et al., 2008), "8 BOE Fe fe E 
Brachionus plicatilis 双 裂 化 的 线粒体 基因 组 环 上 的 
基因 均 具有 一 致 的 转录 方向 (图 2: C) (Suga et al., 
2008), 

































































2 线粒体 基因 组 核 型 及 重建 裂化 的 过 程 


2.1 线粒体 基因 组 核 型 概念 的 提出 

随 着 更 多 的 两 侧 对 称 动物 线粒体 基因 组 测序 工 
作 的 完成 ,一 些 不 同 于 动物 典型 的 线粒体 基因 组 的 
特例 频繁 出 现 ( Ghiselli et al., 2013 )。 特 别 是 裂化 
线粒体 基因 组 结构 的 发 现 , 如 线粒体 基因 组 环 状 裂 
化 在 中 生动 物 (mesozoa)、 线 虫 (nematodes)、 轮 虫 
(rotifers ) 以 及 路 总 目 昆 虫 中 被 相继 发 现 ( Watanabe 
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Fig.3 Comparison of mitochondrial gene arrangement among different psocodean insects 
AN: 祖先 昆虫 的 线粒体 基因 模式 排序 Mitochondrial gene arrangement of ancestral insects; Lb; 嗜 卷 书 乱 Liposcelis bostrychophila; Ld: EPA L. 
decolor; Le; E Lepidopsocid sp; Pa; E Psococerastis albimaculata; Lh: Rz Longivalvus hyalospilus; Hm: 48 PE Heterodoxus macropus; Cb; fil 
iil, Campanulotes bidentatus compare; Co; YJ ii, Coloceras sp. ; Ib: JJA Ibidoecus bisignatus; Bm; MY H$ ml, Bothriometopus macrocnemis; Ph; Ki 
Pediculus humanus; Pc; I F4 Pediculus capitis; Hs; ŽW Haematopinus suis; Ha; 野猪 乱 瓦 apri; a-s: 基因 排序 模块 Gene block. 








et al., 1999; Gibson et al., 2007; Suga et al., 2008; 
Jiang et al., 2013) 。 与 此 同时 ,线性 的 线粒体 基因 
2E TEZKHB ( hydra) 及 水 母 (jellyfish ) 中 也 被 相继 发 现 
( Voigt et al., 2008) , 。 有 些 水 昕 纲 和 立方 水 母 纲 的 
种 类 ,线粒体 基因 组 甚至 裂化 为 2 ~ 8 个 线性 分 子 
(Smith et al., 2012) 。 至 今 ,在 其 他 后 生动 物 中 还 未 
发 现 线性 的 线粒体 基因 组 ,但 在 其 他 真 核 生物 中 也 





























发 现 了 线性 的 线粒体 基因 组 (Burger et al., 2003a)。 
可 见 ,动物 线粒体 基因 组 在 大 小 、 结 构 、 基 因 含 量 、 基 
的 链 上 分 布 以 及 基因 排序 等 方面 表现 出 了 丰富 的 
多 样 性 。 因 此 ,这 里 我 们 提出 了 一 个 新 的 概念 “ 线 
粒 体 基因 组 核 型 (mitochondrial genome karyotypes ) " 
以 描述 线粒体 基因 组 丰富 的 变异 程度 。 线 粒 体 基因 
组 核 型 既 指 动物 线粒体 的 染色 体 数量 和 拓扑 结构 上 
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的 表 型 变化 ,也 指 线粒体 基因 在 分 子 层 面 上 如 大 小 、 
含量 排序 和 链 上 分 布 等 进化 属性 的 变化 , 即 线粒体 
基因 组 核 型 是 染色 体 表 型 与 基因 组 分 子 进化 属性 的 
变异 总 和 。 动 物 线粒体 基因 组 核 型 具体 有 以 下 6 方 
面 的 内 涵 :1) 线粒体 的 染色 体 数量 及 拓扑 结构 ( 环 
状 或 线 状 ) ;2 ) 线粒体 基因 组 DNA 序列 的 长 度 ;3) 
线粒体 基因 的 含量 、 分 布 及 排序 ;4) tRNA 和 rRNA 
基因 的 二 级 结构 ;5 ) 线粒体 基因 组 的 碱 基 组 成 特 
征 ;6) 非 编码 区 的 长 度 与 数量 以 及 重复 元 件 的 
有 无 。 

在 动物 中 ,模糊 的 线粒体 基因 组 微 环 会 因 生 物 
在 极端 环境 下 或 在 不 同 的 生物 组 织 发育 阶 段 短暂 
性 的 出 现 。 那 么 究竟 具有 什么 特征 的 线粒体 基因 组 
才能 被 称 为 严格 意义 上 的 多 裂化 基因 组 呢 ? 我 们 认 
为 , 环 状 裂化 的 线粒体 基因 组 应 具有 以 下 部 分 特征 ， 
否则 这 些 线粒体 基因 组 微 环 不 能 稳定 遗传 ( 魏 丹 
FH, 2012) :1) 至 少 裂 化 成 2 个 微 环 ,极限 环 裂 数 应 
该 是 37 个 , 且 典 型 的 线粒体 基因 组 主 环 已 经 被 微 环 
所 取代 ;2) 线粒体 基因 的 转录 方向 趋 于 一 致 ;3 ) 
个 线粒体 基因 组 环 上 都 应 具备 序列 相似 度 高 或 具有 
相似 二 级 结构 的 非 编码 区 , 即 共用 一 套 复制 和 转录 
系统 ;4) 裂 化 后 的 线粒体 基因 组 微 环 之 间 存 在 重组 
现象 , 且 每 个 微 环 上 应 具有 功能 完整 的 基因 ;5 ) f 
基因 在 裂化 线粒体 基因 组 中 曾经 或 现 阶 段 出 现 过 ， 
并 随 着 线粒体 基因 组 的 进化 ,逐渐 消失 ;并 且 这 种 假 
基因 的 消失 应 在 具有 正常 功能 的 线粒体 基因 所 在 的 
微 环 上 ; 知 微 环 全 部 是 由 不 具 功 能 的 线粒体 基因 所 
组 成 ,这 些 假 基因 可 能 会 被 保留 ,用 于 遗传 多 样 性 的 
存储 库 ( Gibson et al., 2007) 。 

目前 ,对 线粒体 基因 组 裂化 的 原因 还 不 清楚 ,一 
些 观点 还 没有 得 到 实验 的 佐证 。 例 如 ,随机 遗传 漂 
变 和 自然 选择 作用 (Rand, 2009 ) ,线粒体 单 链 DNA 
结合 蛋白 (mtSSB ) 的 缺失 (Cameron et al., 2011) 以 
及 寄生 的 生活 方式 (Burger et al., 2003b) $. XF 
线粒体 基因 组 微 环 产 生 的 机 制 主要 包括 同 源 线粒体 
DNA 之 间 的 重组 (Fauron et al., 1995) 和 基因 删除 
机 制 ( Melov et al., 1995) 。 然 而 ,这 两 种 机 制 都 是 
在 典型 的 线粒体 基因 组 主 环 和 微 环 同时 存在 的 情况 
下 提出 来 的 ,它们 不 能 很 好 地 解释 线粒体 基因 组 微 
环 如 何 取 代 主 环 。 笔 者 认为 线粒体 基因 组 的 裂化 是 
删除 和 重组 共同 作用 的 结果 ,高 度 裂 化 的 线粒体 基 
因 组 不 会 是 一 步 而 就 ,应 是 一 个 渐进 性 的 过 程 。 虽 
然 不 同 的 动物 门类 ,其 线粒体 基因 组 裂化 的 方式 可 
能 存在 很 大 差异 ,但 可 能 存在 普遍 性 的 机 制 。 































































































2.2 动物 线粒体 基因 组 裂化 的 "分子 化 石 ” 一 一 再 
现 裂 化 的 过 程 

如 前 文 所 述 ,动物 线粒体 基因 组 裂化 的 现象 在 
rp 3/9] — We ra, , 096388 EH Co BL E 2 rh, R8 RUE FE dE 
HEGER AS EAE BL Be iS ARRA 1B 
现 。 将 目前 已 测序 的 两 侧 对 称 动物 裂化 的 线粒体 基 
因 组 有 序 地 联系 在 一 起 ,可 以 发 现 十 分 有 趣 的 现象 ， 
即 每 个 物种 的 线粒体 基因 组 当前 的 裂化 状态 和 形式 
很 可 能 是 男 一 种 动物 线粒体 基因 组 裂化 的 前 (后 ) 
的 一 个 过 渡 态 。 这 些 裂 化 的 线粒体 基因 组 犹如 “分 
子 化 石 ”, 为 重 绘 线粒体 基因 组 裂化 的 过 程 提供 了 
重要 的 线索 。 将 这 些 裂 化 的 进程 状态 按照 合理 的 顺 
序 排列 后 , 即 可 组 成 一 个 完整 的 线粒体 基因 组 环 状 
裂化 的 过 程 (图 2) 。 

首先 ,典型 的 线粒体 基因 组 在 一 定 的 条 件 (如 
环境 胁迫 或 生物 体 自身 的 变化 ) 可 以 发 生 线粒体 基 
因 或 基因 区 块 的 删除 事件 。 此 现象 在 Coloceras 属 
的 羽 虱 中 得 到 了 体现 ,这 说 明 线 粒 体 基因 组 的 随机 
删除 事件 是 客观 存在 的 (Cameron et al., 2011)( 图 
4: 1)。 随 后 ,典型 的 线粒体 基因 组 主 环 和 同样 具有 
控制 区 的 微 环 同时 存在 ,而 另外 一 个 模糊 的 微 环 ,由 
于 缺乏 复制 和 转录 的 起 始 位 点 ,只 会 暂时 性 的 存在 ， 
会 被 逐渐 丢失 ( 图 4: 2, 3) ;上 述 现象 同样 是 在 部 分 
羽 到 的 线粒体 基因 组 裂化 的 形式 中 得 到 印证 。 例 
如 ,Coloceras 属 羽 乔 的 线粒体 基因 组 同时 存在 典型 
的 线粒体 基因 组 主 环 和 具有 控制 区 的 微 环 ; 此 外 在 
Philopterus 属 和 Quadraceps 属 的 羽 乱 中 ,也 发 现 了 缺 
乏 非 编码 区 (缺少 控制 区 ) 的 线粒体 基因 组 微 环 ,这 
些小 环 只 含有 功能 基因 (Cameron et al., 2011), © 
然 ,在 没有 复制 和 转录 机 制 的 条 件 下 ,它们 并 不 能 行 
使 功能 。 

当 典 型 的 线粒体 基因 组 主 环 和 具有 控制 区 的 微 
环 同时 存在 时 ,两 者 的 基因 都 可 以 进行 复制 和 转录 ， 
因为 二 者 可 以 共用 一 套 复制 和 转录 的 机 制 。 由 于 微 
环 上 线粒体 基因 复制 和 转录 的 效率 更 高 ,往往 会 具 
有 选择 优势 。 典 型 线粒体 基因 组 主 环 上 与 微 环 上 相 
同 的 功能 基因 在 发 生 突 变 后 无 法 行使 正常 功能 时 ， 
就 会 成 为 假 基因 。 这 对 物种 的 生命 活动 无 影响 ， 
为 微 环 上 的 基因 已 经 逐渐 替代 主 环 上 相同 的 基因 行 
使 功能 (图 4: 4) 。 在 这 种 情况 下 ,基因 删除 事件 就 
会 发 生 作 用 ,控制 着 假 基 因由 出 现 到 消失 的 整个 过 
程 。 研 究 发 现 , 在 动物 线粒体 基因 组 中 ,同一 个 线 粒 
体 基 因 的 功能 基因 拷贝 和 非 功 能 基因 拷贝 ( 假 基 
) 会 同时 存在 (Dowtonand Austin , 1999 ; Mueller 
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图 4 动物 线粒体 基 

















the control region. 字母 前 的 P 代 指 假 基因 ;为 了 更 好 地 显示 裂化 和 替代 的 过 程 , 将 线粒体 看 











因 组 环 裂化 机 制 示 意图 
Fig.4 The mechanism of mtDNA mini-circles replacing the typical large mitochondrial genome 


A-D: 具有 完整 功能 的 线粒体 基因 The mitochondrial genes with complete function; E; 黑色 区 域 示 非 编 码 区 (控制 区 )The black region indicates 


























因 组 上 的 基因 含量 进行 了 简化 。P added before the 





letter indicates the putative pseudogenes. To better display the complex process of mini-circles replacing the larger circle, we simplify the gene content of 


mitochondrial genome. 


and Boore, 2005; Wei et al., 2012) , 
实 上 ,裂化 线粒体 基因 组 之 间 的 重组 是 不 可 
避免 的 遗传 事件 。 重 组 事件 使 线粒体 基因 组 裂化 的 
进程 和 方式 变 得 更 加 复杂 。 可 以 肯定 的 是 ,由 于 重 
组 现象 的 存在 ,不 同 的 线粒体 基因 组 微 环 之 间 会 携 
带 彼此 的 基因 或 基因 片段 ,有 时 其 至 会 发 现 一 个 微 
环 上 会 同时 出 现 同一 基因 的 功能 拷贝 和 非 功 能 拷 
贝 ,而 另 一 个 微 环 上 也 存在 着 该 基因 的 非 功 能 拷贝 。 

上 述 现象 在 嗜 卷 书 虱 裂化 的 线粒体 基因 组 中 有 
所 体现 (Wei et al., 2012)。 假 基因 最 终 将 在 基因 删 
除 事件 的 作用 下 逐渐 消失 ,两 裂化 线粒体 基因 组 微 
环 上 的 线粒体 基因 互补 且 不 再 拥有 假 基 因 , 轮 虫 的 
双 和 裂化 线粒体 基因 组 就 是 这 种 情况 (图 4: 5)。 然 
而 , 假 基因 是 否 被 删除 是 由 其 所 在 的 线粒体 基因 组 
环 的 基因 组 成 成 分 所 决定 的 。 硅 假 基 因 都 集中 在 这 
个 微 环 上 ,那么 它们 就 可 以 避免 被 删除 , 仅 作 为 物种 
遗传 多 样 性 的 一 种 储备 形式 ,可 以 不 受 删 除 机 制 的 
影响 ; 若 假 基 因 所 在 的 微 环 上 具有 功能 基因 ,那么 假 
基因 会 逐渐 被 删除 , 直至 完全 消失 。 

上 文 简单 重 构 了 线粒体 基因 组 由 一 环 分 裂 为 两 
































环 的 过 程 , 当 裂化 后 的 线粒体 基因 组 重复 以 上 步 又 
时 ,情况 将 变 得 更 加 复杂 ,但 最 终 的 结果 会 像 体 虱 或 
中 生动 物 二 胚 虫 高 度 裂 化 的 线粒体 基因 组 一 样 。 当 
裂化 达到 一 定 程度 时 ,一 个 线粒体 基因 组 微 环 上 可 
能 只 编码 一 个 tRNA 基因 。 综 上 所 述 ,由 动物 已 裂 
化 的 线粒体 基因 组 的 形式 可 以 重建 典型 的 线粒体 基 
因 组 被 两 个 或 两 个 以 上 线粒体 基因 组 微 环 所 取代 的 
过 程 。 虽 然 上 述 推测 仍 需 实 验 的 佐证 ,但 从 已 知 的 
动物 的 裂化 方式 寻找 裂化 的 进程 ,应 是 值得 考虑 的 


一 种 途径 。 








3 路 总 目 系 统 发 育 研 究 进展 








Tii rb. EJ ORAP A) ARAA COPI SURE ER) 
曾经 是 两 个 独立 的 目 级 分 类 单元 ,由 于 二 者 的 亲缘 
关系 很 近 , 现 已 合并 成 一 个 超 目 (superorder) , BIB 
总 目 (Psocodea) (已 描述 的 物种 超过 10 000 个 ) 
( Yoshizawa et al., 2006) 。 基 于 传统 形态 学 特征 和 
AT RRA FY FE EB] , ni da BB A aL 
目 关 系 密切 , 因此 , n d Hie eH R AK 
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(paraphyletic group) ,该 结论 已 被 多 数 昆虫 学 者 所 接 
A ( Lyal, 1985; Grimaldi 2006; 
Yoshizawa and Lienhard, 2010) 。 然 而 ,最 近 的 研究 
表明 书 副 与 乱 目 之 间 的 亲缘 关系 具有 不 确定 性 ,这 
(ER H MEH KREE (monophyletic group) 受 到 了 质疑 
(Johnson et al., 2004; Yoshizawa and Johnson, 
2010), BRR ZIM ARRARA ERA 
种 假设 :一 种 是 基于 传统 形态 学 方法 ,人 研究 结果 支持 
PAPA T H H. 7g th TK BE (sister groups) ( Lyal, 


and Engel, 



































如 何 进行 复制 和 转录 的 ? HE [n] Bof EAR OR MAL H 
昆虫 乃至 动物 线粒体 功能 基因 组 学 的 重要 研究 方 
向 。 男 外 ,测定 更 多 的 哮 总 日 昆虫 的 线粒体 基因 组 
序列 ,深入 分 析 裂 化 线粒体 基因 组 结构 及 序列 的 分 
子 进化 特征 ,一 方面 为 进一步 探讨 线粒体 的 起 源 和 
进化 提供 基础 数据 ,具有 重要 的 理论 意义 ;为 一 方面 
可 基于 线粒体 基因 组 序列 重建 咕 总 目 系 统 发 育 关 
系 ,进一步 明确 书 乱 和 寄生 乔 之 间 的 进化 关系 。 目 
前 ,关于 书 二 与 寄生 虱 之 间 的 亲缘 关系 在 传统 形态 



































1985; Grimaldi and Engel, 2006) ;二 是 基于 嘴 虫 目 
和 到 目 主要 类 群 的 雄性 外 生殖 器 特征 以 及 分 子 系统 
发 生 学 的 研究 (多 选用 线粒体 基因 12S 168 以 及 核 
基因 18S 的 单个 基因 片段 或 多 个 基因 片段 的 联合 作 
为 分 子 标 记 ) ,支持 恒 目 为 复 系 群 (polyphyletic 
group) , 书 恒 与 乔 目 中 的 钝 角 亚 目 (Amblycera) 互 为 
姊妹 群 (Johnson et al., 2004; Murrell and Barker, 
2005; Yoshizawa and Johnson, 2010) 。 

线粒体 基因 组 被 广泛 用 于 昆虫 不 同 分 类 单元 系 
统 发 育 关系 的 研究 ,而 且 越 来 越 多 的 研究 表明 ,利用 
线粒体 基因 组 重建 的 系统 发 育 树 更 准确 ,说 服 力 更 
强 ( Cameron et al., 2007a; Wei et al., 2010; Kim et 
al., 2011)。 目 前 ,基于 线粒体 基因 组 构建 的 哮 总 目 
昆虫 主要 类 群 的 系统 发 育 树 表明 , 书 虱 与 整个 恒 目 
互 为 姊妹 群 , 即 乔 目 为 单 系 群 (Wei et al., 2012; Li 
et al., 2013; Chen et al., 2014)。 上 述 结果 和 基于 
传统 形态 学 方法 得 出 的 结论 相 一 致 。 基 于 此 ,笔者 
推测 寄生 现象 在 虱 类 中 进化 了 1 次 , 即 寄 生 现象 仅 
EREE AAO H 22 f8 E H VIL BUG H Bec 
共同 祖先 (most recent common ancestor, MRCA ) 处 
进化 了 1 XX, BIBLE ON FRIES EAE UA TER I 
目 中 进化 了 1 xq fici do HAEA SR DL SE 
EREHE THU e 
































4 问题 与 展望 








两 侧 对 称 动物 线粒体 基因 组 的 裂化 并 不 是 个 
别 、 偶 尔 的 现象 , 而 是 一 种 频繁 发 生 的 线粒体 DNA 
进化 事件 。 在 本 文中 ,我 们 提出 了 “线粒体 基因 组 
核 型 "的 概念 来 描述 线粒体 基因 组 丰富 的 变异 程 
度 , 并 全 面 分 析 和 总 结 了 裂化 线粒体 基因 组 的 进化 
属性 以 及 重 构 了 裂化 的 过 程 。 但 需要 指出 的 是 ; 究 
况 是 什么 因子 驱使 典型 的 线粒体 基因 组 裂化 成 两 个 
或 多 个 线粒体 基因 组 微 环 ? 多 个 微 环 是 如 何 替 代 典 
型 的 主 环 而 行使 功能 ”裂化 后 的 线粒体 基因 组 又 是 


























学 分 类 与 部 分 分 子 系统 学 研究 结果 的 不 一 致 性 ,将 
是 未 来 学 者 研究 路 总 目 系 统 发 生 关系 的 焦点 , 且 这 
种 争议 可 能 会 持续 很 长 时 间 。 总 之 ,对 路 总 目 昆虫 
线粒体 基因 组 学 的 研究 必 将 为 研究 物种 的 分 化 与 进 
化 、 吗 总 目 系统 发 生 关 系 以 及 两 侧 对 称 动 物 线粒体 
基因 组 进化 模式 提供 全 新 的 视角 。 
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